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植物 挥发 性 次 生物 质 在 植 食性 昆虫 、 
寄主 植物 和 昆虫 天 敌 关 系 中 的 作用 机 理 、 
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植物 挥发 性 次 生物 质 是 一 些 分 子 量 在 100—200 HASLER, BECK BKB 
类 、 酮 类 .有 机 酸 、 内 酯 、 含 氨 化 合 物 以 及 有 机 硫 等 化 合 物 (Hsiao, 1985), 植物 挥发 性 次 
生物 质 影响 昆虫 的 行为 并 作为 植物 防御 的 重要 组 成 部 分 已 日 益 引 起 人 们 的 重视 。 此 研究 
在 理论 上 将 有 助 于 我 们 理解 昆虫 与 植物 的 协同 进化 ， 尤 其 是 植 食性 昆虫 食性 和 自然 天 敌 
寄主 选择 的 机 理 及 其 演化 ( 管 致 和 ,1991)。 在 应 用 上 , 探 明 植物 挥发 性 次 生物 质 的 性 质 及 
其 作用 机 理 将 有 助 于 我 们 探索 并 最 终 提 出 新 的 害虫 防治 策略 ， 在 利用 天 然 生 物 活 性 物质 
防治 害虫 . 抗 虫 育种 和 生物 防治 中 具有 积极 意义 。 因 此 , 它 也 是 进一步 实施 植物 基因 工程 
手段 防治 害虫 的 基础 。 在 农药 污染 和 抗 药性 且 益 严重 的 今天 ,这 一 问题 尤 显 重要 。 

随 着 化 学 分 析 水 平 的 提高 ， 以 及 现代 电 生理 技术 和 其 它 电子 仪器 在 昆虫 学 研究 中 的 
应 用 和 发 展 ， 该 领域 在 近 十 多 年 有 了 迅速 发 展 。 在 国际 性 的 昆虫 与 植物 关系 和 化 学 生 坟 
学 学 术 讨论 会 上 ,这 一 内 容 始终 占有 很 大 比重 ,文献 报道 也 日 趋 增加 ,已 经 成 为 昆虫 -植物 
关系 和 化 学 生态 学 研究 的 重要 内 容 。 

植物 挥发 性 次 生物 质 的 特性 

利 狗 所 释放 的 气味 是 多 种 微 浓 度 的 挥发 性 次 生物 质 组 成 的 复杂 混合 物 ， 如 在 玉米 时 
周围 可 以 检测 到 90 多 种 组 分 (Buttery 和 Ling, 1984)。 植 物 气 味 可 以 分 为 二 类 (Visser, 
1986), 一 类 是 具有 高 度 特异 性 的 , 由 不 存在 于 无 亲缘 关系 的 植物 中 的 化 合 物 所 组 成 ， 称 
为 特异 性 气味 组 分 (specific odor components)， 如 十 字 花 科 植 物 所 释放 的 烯 两 基 异 硫 
氰 酸 酯 , 韭 葱 中 分 离 到 的 硫 代 硫 酸 盐 〈Thibout 等 ，1982)， 在 植物 中 是 通过 植物 次 生 代 
谢 物 的 裂解 而 形成 ， 如 十 字 花 科 植 物 的 烯 丙 基 异 硫 氰 酸 酯 由 芥子 油 昔 形 成 ， 葱 中 的 硫化 
物 由 S- 丙 烯 基 半 且 氮 酸 亚 砚 裂 解 形成 ， 李 树 中 的 野 黑 标 背 (prunasin) REEERE AE 
(Luckner, 1972); 另 一 类 植物 气味 ， 其 特异 性 是 通过 各 组 分 的 特定 比例 来 达到 ， 这 些 组 
分 在 植物 中 广泛 分 布 , 称 为 一 般 气 味 组 分 (general odor components)。 这 类 化 合 物 通过 
植物 通常 的 生物 合成 路 线 产 生 ,包括 三 类 : DERE ULAR, (DERE 
其 行 生物 ,通过 异 成 二 烯 焦 磷酸 盐 的 多 诊 化 形成 ,在 针叶树 胶 中 含量 极 高 ，(3) 绿 叶 醇 .本 
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及 其 衍生 物 ,从 不 饱和 脂肪 酸 产生 , 具 青 草 味 ,所 以 称 为 绿叶 气味 组 分 (green leaf volati- 
les) (Visser 和 Ave, 1978), 

植物 气味 的 组 分 易 发 生变 化 , 即 植物 是 一 动态 环境 (Waterman 和 Mole, 1989), f 
物 的 年 龄 .生理 状态 .空间 分 布 、 季节 性 土壤 .光照 等 等 的 变化 都 能 影 啊 植物 气味 组 成 。 其 
它 生物 ,如 细菌 也 可 以 改变 植物 的 生理 状态 ， 从 而 影响 信息 素 的 释放 《Zeringue，1987 )。 
按照 资源 可 利用 性 理论 ， 所 有 植物 都 依赖 于 光 、 水 .营养 等 的 可 利用 人 性 作为 生长 的 基本 来 
源 , 快 速生 长 的 植物 适应 于 资源 可 利用 性 较 高 的 环境 ,而 慢 速 生长 的 植物 则 适应 于 资源 可 
利用 性 较 低 的 环境 ， 所 以 自然 选择 有 利于 后 者 。 它 在 低 质 量 环 境 中 具有 高 水 平 的 防御 反 
应 ,防御 代谢 物 ( 主 要 是 次 生物 质 ) 含 量 高 ,为 数量 防御 ;而 快速 生长 植物 则 相反 ,为 质量 防 
御 。 在 快速 生长 植物 中 ,防御 物 转 换 速 率 高 ,因此 其 次 生物 质 容易 发 生变 化 ; 而 慢 速 生长 
植物 的 防御 物 转换 速率 低 ,不 太 可 变 (Coley 等 ，1985)。 

释放 气味 进入 空气 通过 风 来 传送 。 在 大 气 中 的 气味 扩散 由 风 的 湛 流 3 引起， 并 使 气味 
与 环境 中 的 空气 混合 (Elkinton 和 Card6，1984)。 庙 流程 度 并 非 固定 ,而 是 随 着 位 置 和 
气候 条 件 ( 即 温度 和 风速 的 垂直 梯度 ) 而 变化 。 气 昧 分 子 的 扩散 在 气味 源 附近 是 分 子 扩 散 
(molecular diffusion), PAM MEA (turbulent eddies)。 结 果 ， 气 味 源 附近 
的 浓度 梯度 在 较 远 的 下 风 方 向 被 打破 ， 而 从 一 个 点 气味 源 释 放 的 气味 在 下 风 方 向 一 个 固 
定 乓 上 以 一 系列 气 昧 突 发 出 现 (Murlis 等 ，1992)。 

植物 挥发 性 次 生物 质 在 植 食 性 昆虫 寄主 选择 中 的 作用 机 理 

植 食性 昆虫 与 植物 协同 进化 的 结果 是 植 食性 昆虫 有 其 特定 的 取 食 范围 ， 植 物 对 昆虫 
共有 防 街 能 力 , 两 者 存在 相互 适应 。 各 种 昆虫 都 能 辨别 寄主 和 非 寄 主 植物 ,最 终 导致 生长 
和 繁殖 ， 同 时 也 避免 了 在 非 寄主 植物 上 中 毒 和 营养 不 良 。 影 响 昆虫 选择 寄主 植物 的 因子 
很 多 ,如 植物 化 学 成 分 .植物 形态 特征 、 各 种 环境 因子 ( 光 、 温 度 、 湿 度 等 ) 和 其 它 生 物 等 。 但 
是 , 植 食性 昆虫 主要 是 借助 化 学 感受 器 来 鉴别 植物 的 信号 物质 (主要 是 植物 次 生 代 谢 物 )， 
在 昆虫 与 植物 关系 中 ,化 学 识别 占 中 心地 位 。 大 量 的 文献 报道 表明 , 植 食性 昆虫 选择 寄主 
植物 的 行为 是 一 连锁 过 程 ,在 寻找 寄主 阶段 ,寄主 植物 的 挥发 性 次 生物 质 通 过 昆虫 嗅觉 感 
受 器 引诱 昆虫 到 达 植 物 。 在 与 植物 接触 后 ,通过 味觉 感受 器 感知 植物 中 营养 成 分 比例 、 取 
食 刺 激素 或 抑制 素 的 存在 《Visser，1983)。 因 此 ， 植 物 气味 对 昆虫 的 嗅觉 作用 在 寄主 选 
择 中 处 于 首要 地 位 。 

人 们 对 特异 性 气味 组 分 引诱 昆虫 的 认识 较 久 ， 如 烯 丙 基 异 硫 氰 酸 酯 引诱 许多 取 食 十 
THEMEN ED , 韭 葱 中 的 硫 代 硫 酸 盐 引 诱 葱 谷 娥 Acrolepiopsis assectella o MR 
人 的 研究 表明 , 植 食性 昆虫 对 植物 气味 的 识别 远 非 如 此 简单 。 正 如 前 述 ,植物 释放 的 挥发 
性 成 分 的 种 类 较 多 ,许多 不 同 的 组 分 以 不 同 的 浓度 比例 一 起 协 辣 对 昆虫 起 感觉 刺激 作用 ， 
这 已 在 极 大 多 数 实 验 中 得 到 了 证 实 。 如 从 马 铃 莫 叶 气味 中 鉴定 出 5 种 挥发 性 成 分 ， 以 一 
定 比例 混合 对 马铃薯 甲虫 有 引诱 作用 ， 但 当 单 一 组 分 作 试验 时 没有 引诱 作用 (Visser， 
1979a、b)。 利用 触角 电位 记录 Celectroantennogram, EAG) 技术 测定 发 现 马 铃 暮 里 虫 
触角 系统 对 这 些 化 合 物 都 有 嗅觉 反应 。 从 至 今 所 积累 的 大 量 有 关 植 食性 昆虫 对 植物 气味 
触角 电位 反应 的 文献 报道 来 看 ， 许 多 植 食性 昆虫 的 触角 嗅觉 系统 对 绿叶 气味 组 分 反应 非 
季 敏 感 , 强 于 对 页 烯 类 等 化 合 物 的 反应 ,如 马铃薯 甲虫 对 反 -2- 已 烯 -1- 醇 的 最 低 有 效 浓度 
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达 105 个 分 子 /毫升 空气 (Visser，1979a)e。 而 且 各 种 昆虫 对 各 种 绿叶 气味 成 分 表现 出 不 
同 的 感觉 敏感 性 。 例 如 马铃薯 甲 由 和 桃 蚜 的 触角 系统 对 醇 类 的 敏感 性 比 对 相应 的 醛 类 要 
高 (Visser, 1979a, 杜 永 均 ，1992)。 MÆ KEE (Sitobion avenae) BWW (Yan 和 
Visser, 1982), HAR KBR (Psilarose) (Guerin 和 Visser, 1980) MAKE (Aphis gly- 
cines) AU CALA, 1992) 对 醛 类 的 敏感 性 高 于 相应 的 醇 类 。 每 一 种 昆虫 对 绿叶 气味 
成 分 的 嗅觉 敏感 谱 各 有 特点 ， 这 种 特异 的 感觉 敏感 性 可 能 代表 着 一 种 昆虫 的 嗅觉 感受 系 
统 对 其 寄主 植物 特异 气味 组 成 的 专 一 性 的 适应 (Visser，1983、1986)。 蚜虫 不 同型 ( 杜 
永 均 ,1992) 以 及 马铃薯 甲虫 不 同 地 理 种 群 (Visser, 1983) 之 间 其 触角 嗅觉 敏感 性 也 存 
在 差异 。 

在 植 食性 昆虫 对 寄主 植物 气味 的 识别 过 程 中 ， 植 物 气味 中 的 各 成 分 浓度 比例 至 头 重 
要 ， 昆 虫 对 寄主 植物 的 识别 是 由 于 识别 了 植物 气味 的 化 学 指纹 图 (chemical fingerprint 
或 称 profile, spectrum), 这 一 指纹 图 是 由 不 同 浓度 的 不 同 植物 化 合 物 组 成 的 混合 物 
(Schneider, 1986; Visser, 1983, 1986; Hsiao, 1985), 马铃薯 甲虫 (Thiery 和 Visser, 
19861987), BUF (Aphis fabae)( Nottingham 等 ,1991 ) 和 大 豆 蚜 ( 杜 永 均 等 ，1993 ) 
等 对 寄主 植物 气味 的 引诱 反应 可 以 被 非 寄主 植物 气味 的 加 和 人 所 打破 ， 是 由 于 加 入 非 寄主 
植物 气味 组 分 破坏 了 原来 寄主 植物 气味 各 组 分 浓度 比例 ， 使 昆虫 无 法 识别 。 豆 卫 巴 蚜 对 
切 碎 的 叶子 气味 没有 反应 也 正 说 明了 这 一 点 (Nottingham 3, 1991), 

有 了 七 十 年 代 昆 虫 信息 素 研究 的 成 功 经 验 以 及 有 关 技 术 作为 基础 ， 促 进 了 八 十 年 代 
植 源 信息 素 的 探索 ， 但 结果 并 未 象 昆 虫 信息 素 研究 那样 进展 迅速 。 原 因 在 于 植物 挥发 性 
次 生物 质 种 类 繁多 、 量 微 、 分 离 提 取 和 鉴定 难度 较 大 ， 同 时 ， 植 物 气味 组 分 易 发 生变 化 ， 
各 组 分 的 协 间 作用 以 及 慎 食 性 昆虫 对 植物 气味 嗅觉 反应 的 广 谱 性 使 生物 测定 实验 设计 更 
难 。 尽 管 如 此 ， 电 生理 技术 仍 是 研究 植 食 性 昆虫 识别 植物 挥发 性 次 生物 质 的 有 效 生物 测 
定 手段 ,尤其 是 气相 色谱 和 触角 电位 偶合 技术 (GC 一 EAG) (Pickett 等 ,1991)。 利 用 电 
生理 技术 可 以 确定 混合 气味 中 的 潜在 活性 物质 ,进而 更 深入 地 研究 昆虫 的 嗅觉 识别 机 理 。 
ERER Glossina spp. 中 ，EAG 反应 最 强 的 化 合 物产 生 最 大 的 行为 反应 (Den Otter 
等 ，1988)。 一 些 学 者 认为 ,在 行为 上 表现 为 引诱 作用 的 化 合 物 所 产生 的 触角 电位 回复 速 
RRt (Light 等 ，1992), 但 并 不 是 普遍 如 此 ,而 且 至 今 还 缺少 更 深入 的 研究 。 此 外 ,最 
近 的 报道 详细 分 析 EAG 波形 中 的 其 它 参 数 ， 即 去 极 化 时 间 和 回复 速率 ， 因 为 它们 与 气 
体 分 子 和 神经 受 体 细胞 的 结合 及 分 离 有 关 ， 他 们 还 编制 了 计算 机 软件 用 于 分 析 这 些 参 数 
(Dickens 等 ，1993)。 

昆虫 对 化 学 信息 的 识别 始 于 嗅觉 受 体 。 极 大 部 分 嗅觉 受 体位 于 触角 上 ， 在 鳞 翅 目 幼 
K (Schoonhoven, 1973) FAILE Locusta migratoria (Blaney, 1977) AO FSAI EE 
在 嗅觉 受 体 。 嗅 觉 受 体 在 功能 上 适应 了 对 挥发 性 成 分 起 反应 ， 在 星 根性 昆虫 中 感觉 受 体 
细胞 要 遇 到 在 土壤 和 水 中 的 植物 释放 物 ， 其 感受 器 位 于 实 蜡 和 胡 萝卜 潜 晶 幼虫 的 头 感 器 
E (Visser, 1986), 味觉 感受 器 可 以 作为 嗅觉 受 体 有 二 例 : FARM (Phormia regina) 
DE PRR pes CDethier, 1972) 和 烟草 天 蛾 (Manduca sexta) 幼虫 的 侧 锥 感受 器 (Staed- 
ler, 1984), ERRER EAI SIL ,气味 分 子 吸 附 在 表面 后 ,通过 孔道 扩散 至 感觉 神 
经 细胞 树 突 , 树 突 膜 上 的 受 体 细胞 与 气体 分 子 结合 , 膜 通 导 性 发 生变 化 ， 产 生 静 息 电 位 下 
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降 , 从 而 产生 神经 冲动 ,传导 到 中 枢 神 经 系统 (Kaissling, 1974), 因此 , 受 体 细胞 对 气体 
分 子 的 识别 决定 于 气体 分 子 与 受 体 分 子 的 结合 ,其 灯 和 性 与 气体 分 子 的 化 学 结构 有 关 。 感 
宽 系 统 的 基本 功能 是 由 其 过 滤 能 力 组 成 , 它 能 使 昆虫 感觉 细胞 区 分 环境 中 的 有 限 刺 激 。 

气味 分 子 与 嗅觉 受 体 神经 细胞 树 突 膜 上 的 受 体 结合 而 产生 神经 脉冲 ， 表 现 为 电位 的 
升 高 或 降低 而 向 一 定 方向 传递 《Visser，1986)。 触角 上 的 嗅觉 细胞 通过 轴 突 直接 传 至 中 
脑 , 第 一 个 传递 点 位 于 触角 叶 的 神经 纤维 球 〈glomerulus) (Boeckh 等 ,1984，Boeckh 和 
Ernst，1987)。 这 样 当 感 受 嗅觉 刺激 时 整个 结构 的 神经 活动 发 生变 化 ,产生 所 谓 的 嗅觉 编 
码 (olfactory code), 包括 气味 质量 (混合 物 组 成 ) 和 气味 强度 (总 的 浓度 ) 的 信息 (Visser 
和 De Jong, 1988), 受 体 神经 元 可 以 分 为 特异 型 (specialists) M WM (generalists) 
(Boeckh 3, 1965). 特异 型 神经 元 狭窄 地 接收 识别 一 种 特殊 的 化 合 物 , 面 广 谱 型 神经 元 
对 多 种 化 合 物 起 反应 。 昆 虫 信息 素 受 体 细 胞 是 特异 型 的 。 而 感受 植物 气味 的 嗅觉 受 体 细 
胞 极 大 多 数 是 广 谱 型 ,其 中 每 个 受 体 细胞 表现 出 一 个 独特 的 有 反应 谱 , 并 与 其 它 受 体 细胞 的 
反应 谱 有 很 大 的 重 登 。 根 据 反 应 谱 的 类 似 性 ， 可 把 嗅觉 神经 元 分 成 几 个 反应 组 。 如 在 马 
Se FH hr 25 个 反应 谱 通 过 亭 类 分 析 法 (cluster analysis) 可 分 成 5 组 (Ma 和 Visser, 
1978)。 在 已 研究 过 的 昆虫 中 ,各 组 反应 谱 表 现 程度 不 同 的 分 离 , 有 二 个 极端 《1) 只 对 一 
类 化 合 物 起 反应 ,(2) 对 植物 气 昧 组 分 的 反应 重合 程度 相当 大 《Visser，1986)。 属 于 不 同 
有 反应 谱 的 一 群 受 体 细胞 有 鉴别 地 检测 植物 气味 ， 某 种 成 分 激 起 一 组 细胞 的 反应 强 于 其 它 
组 细胞 ,交叉 纤维 型 《across-fiber pattern) 正 是 以 这 种 方式 编码 气味 质量 ， 即 指 信息 包 
含 于 神经 活动 型 之 中 , 由 两 个 或 更 多 的 受 体 细胞 传递 ， 并 具有 不 同 的 刺激 反应 谱 。 显 然 ， 
比 男 一 种 加 工 处 理 方式 一 一 标记 线 型 (labeled lines 交 与 特异 型 受 体 根 对 应 ， 指 每 一 神经 
元 传递 一 特殊 信息 ,中 枢 神 经 系统 识别 时 未 附加 其 它 神经 元 的 信息 ) 村 复杂 得 多 (Visser, 
1986; Visser 和 De Jong, 1988; Schoonhoven &, 1992), 标记 线 型 仅仅 对 不 同 通 道 
上 的 神经 活动 性 进行 简单 的 比较 ,而 交叉 纤维 型 则 需要 进行 复杂 的 评估 。 

进行 嗅觉 编码 研究 有 赖 于 对 昆虫 行为 、 嗅 觉 受 体 和 植物 气味 组 分 等 的 工作 基础 。 因 
此 ,至 今 有 关 了 嗅觉 编码 的 深入 研究 较 少 。 在 成 虫 中 ,对 化 学 信息 的 识别 涉及 到 几 于 个 嗅觉 
受 休 细胞 的 协同 作用 (Boeckh 等 ,1984; Visser 和 De Jong, 1988), ZESSEHE y din, 
化 学 识别 依靠 少量 的 感觉 神经 元 。 KKR (Pieris brassicae) 幼虫 触角 第 二 节 上 其 有 
2 个 大 的 锥 形 感 器 , 即 中 、 例 锥 形 感 器 ,在 第 三 节 上 有 一 个 大 的 锥 形 感 器 。 与 此 相关 的 神 
经 元 数量 分 别 为 7、5、4 (Schoonhoven 和 Dethier, 1966), 电 生 理 记 录 表 了 明 这 16 个 神 
经 元 代表 单 根 触角 上 的 全 部 嗅觉 受 体 。 触 角 第 二 节 的 中 锥 形 感 器 对 植物 化 合 物 的 反应 可 
以 分 成 6 个 谱 型 ， 而 触角 顶端 感受 器 的 反应 则 可 以 分 成 2 个 谱 型 。 由 于 这 些 感觉 妖 分 别 
具有 7 个 和 4 个 神经 元 ,所 以 ,每 一 类 型 反应 谱 被 认为 是 单个 神经 元 ， 其 反应 是 重复 记录 
的 。 因 此 , 8 种 类 型 的 反应 谱 代 表 半 数 神经 元 中 的 交叉 纤维 型 ,包括 对 丙烯 基 异 硫 氰 酸 财 
和 上 顺 -3- 己 烯 乙酸 酯 的 特异 型 受 体 以 及 醇 受 体 那 样 的 广 谱 型 受 体 。 因 此 ,这 种 比较 简单 的 
受 体系 统 的 噶 觉 编码 是 标记 线 型 和 交叉 纤维 型 的 结合 (Visser 和 De Jong，1988)。 由 于 
虽 前 对 马铃薯 甲虫 寄主 寻找 的 行为 、 化 学 受 体 以 及 植物 气味 组 分 研究 较 透 ,所 以 是 研究 昆 
虫 嗅觉 编码 植物 气味 混合 物 的 理想 模式 。 在 其 嗅觉 受 体 群 中 , 39 个 神经 元 对 单个 化 合 物 
刺激 的 相对 反应 谱 清晰 地 表现 出 单个 受 体 从 广 谱 型 到 特异 型 的 逐步 分 化 (Visser，1983)。 
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而 受 体 细胞 对 双 组 分 混合 物 刺激 的 反应 不 仅 表现 为 简单 的 全 加 ， 还 存在 复杂 的 换 制 。 当 
触角 受 一 个 混合 物 刺 激 时 , 通 向 脑 的 交叉 纤维 型 神经 活动 方式 分 隔 成 二 个 通道 。 第 一 个 
通道 由 广 谱 型 受 体 组 成 ,通过 神经 元 对 单个 组 分 反应 的 又 加 形成 ,这 一 通道 主要 受 混合 物 
组 分 的 数量 所 影响 。 第 二 通道 由 特异 型 受 体 组 成 ,通过 抑制 而 对 混合 物 起 反应 ,此 通道 检 
测 刺 激化 合 物 之 间 浓 度 比 例 上 的 不 平衡 (De Jong 和 Visser,. 1988b), 

信息 的 进一步 加 工 处 理 位 于 触角 时 内 通过 复杂 的 联系 神经 元 网 络 来 完成 ,在 成 虫 中 ， 
E JF 触角 叶 的 输出 神经 元 数量 少 于 输入 触角 叶 的 数量 ， 这 种 输入 通道 的 会 窜 (conver- 
gence) 导 致 原始 信号 的 放大 及 背景 噪音 的 减低 (Boeckh 等 ，1984)。 其 次 ,不 同 反 应 组 的 
嗅觉 受 体 合并 到 同样 的 二 级 神经 元 上 ,由 于 质量 合并 ,二 级 神经 元 的 反应 谱 不 同 于 周 缘 用 
体 的 反应 谱 , 从 而 使 气味 图 象 发 生 了 改变 (Visser, 1986). CLER BH , EMMA MEM 
中 ,昆虫 信息 素 和 食物 气味 信息 加 工 处 理 是 通过 二 个 不 同 的 通道 到 达 前 脑 的 。 信息 素 受 
体 只 与 大 神经 纤维 球 相连 ， 而 食物 气味 受 体 接 触 小 神经 纤维 球 中 的 联系 神经 元 (Boeckh 
45,1984; Matsumot 和 Hildebrand, 1981; Christensen 和 Hildebrand, 1987; Boeckh 
和 Ernst，1987)。 受 体 广 谱 型 和 特异 型 的 分 类 正好 与 信息 加 工 处理 的 两 种 概念 相 一 致 。 

在 前 脑 中 ,嗅觉 信号 与 其 它 感 觉 遂 道 整合 ,输出 成 分 与 控制 昆虫 运动 方式 的 运动 系统 
相连 接 (Boeckh 和 Ernst，1987)。 植 食性 昆虫 的 寄主 寻找 受 寄主 植物 分 布 和 昆虫 定向 
反应 的 影响 。 以 前 习惯 上 将 定向 分 为 产生 不 定向 活动 的 动态 Ckineses) 和 定向 行为 的 趋 
TE (taxes), 已 报道 许多 昆虫 对 植物 气 昧 表现 化 学 趋 性 和 化 学 动态 ,但 这 种 划分 最 大 的 缺 
点 是 忽视 了 昆虫 自身 的 因素 。 昆虫 定向 受到 昆虫 内 部 信息 调控 (idiothetic control) 和 
外 部 信息 调控 (allothetic control) (Visser, 1988), 外 部 信息 包括 化 学 物质 、 光 、 声 音 、 
和 量力、 风 等 刺激 ,是 由 左右 成 对 感觉 受 体 接受 刺激 信号 ， 定 向 的 外 部 信息 调控 是 以 左右 两 
边 的 不 对 称 性 来 达到 。 刺 激 强 度 影 响 定向 有 反应， 植物 的 大 小 以 及 相互 之 间 的 距离 也 能 影 
啊 昆 虫 的 定向 。 内 部 信息 控制 下 的 定向 利用 贮藏 信息 和 内 感 信 息 , 后 者 起 源 于 昆 束 本 身 ， 
而 贮藏 信息 是 在 其 活动 过 程 中 获得 的 。 昆虫 输入 -输出 关系 决定 于 神经 和 运动 系统 以 及 
它们 的 联接 方式 。 在 排除 所 有 外 部 刺激 时 ,昆虫 以 环绕 方式 转弯 和 运动 ,这 可 在 许多 昆虫 
中 观察 到 。 例 如 ,采用 运动 补偿 仪 Cocomotive compensator) 记录 到 马 铃 暮 甲虫 在 黑暗 
无 外 部 刺激 下 的 行走 方式 是 卷 绕 轨迹 ,在 最 小 外 部 刺激 下 的 自身 转圈 ,而 在 风 刺 激 下 则 为 
直线 行走 ， 加 入 寄主 植物 气味 加 速 了 其 行走 速度 《Visser，1988)。 昆 虫 的 生理 状态 如 饥 
儿 B、 产 卵 等 以 及 取 食 经 历 影响 昆虫 对 植物 气味 的 反应 (Visser 和 Thiery, 1986), 

植物 挥发 性 次 生物 舌 与 昆虫 信息 素 的 协 园 作 用 

越 来 越 多 的 文献 说 明 ， 植 物 气 味 与 昆虫 信息 素 协 同 对 昆虫 行为 起 调控 作用 ， 即 昆虫 
寄主 植物 气味 能 增强 它 对 性 、 聚 集 、 示 踪 、 报 警 等 昆虫 信息 素 的 反应 。 美 国 西部 松 小 豆 
Dendroctonus brevicomis 对 性 信息 素 及 其 寄主 植物 中 的 月 桂 烯 有 协同 反应 (Bedard &, 
1969)。 HARARE Anthonomus grandis 对 肉 虫 性 信息 素 的 反应 可 因 有 禄 花芽 挥发 
性 成 分 而 得 到 提高 (Hedin 等 ，1979)。 棉花 植株 的 绿 时 气味 : 反 -2-- 己 烯 -1- 醇 、1- 已 
醇 、 顺 -3- 己 烽 -1- 醇 提高 棉铃 象 甲 聚集 信息 素 的 引诱 作用 (Dickens，1989)。 雄 蚜 对 求偶 
峻 性 蚜 的 嗅觉 吸引 不 一 定 具有 种 的 特异 性 ， 而 且 这 种 引诱 限制 在 短 距离 (二 10cm)。 许 
多 蚜虫 的 性 信息 素 是 同样 的 二 个 活性 物质 一 一 假 荆 草 内 醉 (nepetalactol) ARP AM 
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(nepetalactone), ASEM ATER (Nepeta cataria) 中 提取 得 到 的 (Dawson 等 ， 
1987, 1990), Hardie (1990) FRHBUERBM (Megoura viciae) ROKR BE SS C 
PDH (Acyrthosiphon pisum) EIRE SZ. BARR be ERIR 
异性 比较 明显 ,并 由 不 同 的 单个 化 合 物 和 由 特殊 的 混合 物 来 达到 ,但 也 存在 这 种 现象 ， 如 
小 菜 蛾 性 信息 素 的 引诱 作用 因 加 入 蜡 硫 氰 酸 酯 而 得 到 提高 。 在 姬 虫 中 ， 种 特异 性 交配 可 
能 更 依赖 于 时 间 和 空间 上 的 隔离 ,寄主 植物 的 作用 可 能 更 至 关 重 要 ,尤其 是 在 那些 原生 寄 
主 是 单一 的 寄主 交替 的 蚜虫 中 。 肉 性 蚜 无 翅 ,其 位 置 依赖 于 性 母 幼 蚜 的 位 置 习惯 ,而 信息 
索 种 特异 性 的 演化 就 不 是 太 重 要 。 因 此 , 雄 姬 的 策略 是 先 确 定 冬 寄主 ,然后 再 局 部 寻找 吹 
性 姬 。 雄 蚜 受 冬 寄主 植物 气味 引诱 有 较 多 的 证 据 。 最 近 ，Campbell $$ (1990) 在 实验 室 
和 田间 证 实 忽 布 瘤 额 姬 (Phorodon humuli) 的 雄 蚜 对 肉 蚜 性 信息 素 的 反应 可 以 因 加 入 
其 冬 寄主 植物 红叶 李 (Prunus cerasifera) 的 挥发 性 成 分 而 得 到 显著 加 强 。 因 此 ,有 些 学 
者 推测 ， 雄 虫 触角 受 体 系统 对 植物 气味 识别 早 于 它们 检测 信息 素 功 能 的 演化 ， 并 进一步 
提出 原始 的 交配 寻找 系统 可 能 是 依赖 于 在 合适 的 寄主 植物 局 围 的 两 性 聚集 (Lane $, 
1987; Hannson 等 ,1989 )。 

反 -6- 法 尼 烯 (EBF) 是 许多 蚜虫 的 报警 信息 素 成 分 ， 但 一 些 蚜 虫 必须 在 EBF 与 一 
些 植 源 性 挥发 性 成 分 混合 时 才 表 现 出 强烈 而 且 完 全 的 报警 反应 (Dawson 等 , 1987b)。 在 
EBF 中 加 入 植 源 性 异 硫 氰 酸 酯 之 后 , 萝 下 蚜 (Lipaphis erysimi) 的 报警 及 应 大 增 。 在 每 
TERRAS 下 是 挥发 性 抽 提 物 中 可 检测 到 植 源 性 挥发 性 成 分 的 存在 。 反 -86- 法 尼 烯 本 
身 也 是 植 源 性 的 ,在 植物 中 与 丁子 香 烯 〈caryophellene) 共存 ， 后 者 抑制 EBF 的 报警 作 
用 。 但 在 野生 马铃薯 Solanum berthaultii 中 ， 由 于 EBF 是 从 腺 毛 中 直接 分 刻 出 来 的 ， 
这 样 ,蚜虫 在 这 种 野生 马 铃 昔 中 就 无 法 定居 (Gibson 和 Pickett, 1983), 

BSEDRAAMEÉ D. frontalis 的 寄主 寻找 过 程 是 先 由 先 遗 个 体 (pioneer beetles) 找到 
未 受 侵害 过 的 寄主 树 ,然后 钻 洞 并 释放 信息 素 , 这 些 信息 素 和 寄主 树木 气味 的 混合 物 刺激 
其 它 个 体 使 其 聚集 〈Payne，1986)o 

植物 挥发 性 次 生物 质 在 天 敌 寻 找 寄主 过 程 中 的 作用 

植 食 性 昆虫 的 拟 寄 生物 和 捕食 者 一 直 在 多 层 营 养 关 系 中 进化 及 起 作用 ， 使 其 生理 和 
行为 受 其 它 营养 阶层 的 影响 ， 如 植 食性 昆虫 (第 二 营养 阶层 ) 及 其 寄主 植物 (第 一 营养 阶 
E) (Price，1981)。 因 此 ,天 政 的 寻 食 行为 依赖 于 来 自 不 同 营 养 阶 层 上 的 信息 ,而 且 化 学 
信息 起 重要 的 作用 〈Vet 和 Dicke, 1992)。 植 食性 昆虫 还 在 形态 上 和 行为 上 以 各 种 方式 
防 箱 拟 寄生 物 和 捕食 者 的 侵袭 , 有 时 甚至 反 过 来 侵袭 拟 寄 生物 和 捕食 者 (Gross, 1993), 
拟 寄 生物 和 捕食 者 的 寄主 寻找 过 程 由 一 系列 的 行为 组 成 (Vinson, 1981, 1984; Dicke 等 ， 
1990b)。 化 学 信息 素 影响 搜索 行为 的 许多 过 程 。 在 这 些 过 程 中 ， 自 然 天 敌 所 利用 的 化 学 
信息 素来 自 寄 主 的 食料 .寄主 本 身 或 者 两 者 的 互 作 , 以 及 与 寄主 有 联系 的 生物 (Lewis 和 
Martin, 1990; Dicke 等 ，1990a; Vet 和 Dicke, 1992), 信息 的 合适 和 利用 最 终 依赖 
于 它 的 可 信 性 和 可 检测 性 ,寄主 源 信息 素 是 最 可 信 的 信息 ,但 由 于 寄主 是 复杂 环境 中 的 很 
小 部 分 , 气 昧 量 微 ,检测 性 低 , 除 昆虫 信息 素 外 寄主 气味 难以 在 远 距 离 被 检测 到 。 因 此 ,在 
合适 生境 的 选择 中 ,植物 气味 和 寄主 昆虫 信息 素 起 关键 作用 ,而 寄主 源 信 息 素 的 重要 性 则 
随 着 离 寄 主 距 离 的 缩短 而 增加 ， 生 境 选择 在 拟 寄生 物 和 捕食 者 寄主 寻找 过 程 中 处 于 首要 
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地 位 ,由 此 可 知 植物 气味 和 昆虫 信息 素 的 重要 性 。 

植 食性 昆虫 信息 素 作 为 寄生 蜂 寻 找 寄主 信号 物质 的 报道 较 多 。Nordlund 等 (1983) 
HES TAMAR (Spodoptera frugiperda) 的 性 信息 素 5i 诱 其 卵 寄生 蜂 (Telenomus 
remus)o 一 些 寄 生成 虫 的 寄生 蜂 被 寄主 性 信息 素 所 5| 诱 (Lewis 等 ,1982; Noldus, 1988; 
Abdel-Kariem 和 Kozar, 1988), Hardie 等 (19917) 利 用 合成 性 信息 素 证 实 姬 虫 信 息 素 
在 寄主 引诱 外 草 蜂 属 Praon 寄生 蜂 中 的 作用 。 蚜虫 报警 信息 素 在 蚜虫 逃避 天 敌 侵 次 的 
行为 中 起 重要 作用 〈Gross，1993)e。 但 相反 , 拟 寄生 物 和 捕食 者 可 能 恰恰 利用 它 作 为 寻找 
寄主 的 化 学 线索 (Pickett 等 ，1992), 虽 至 今 未 得 到 证 实 (Nakamuta, 1991), 然而 ,是 
虫 报警 信息 素 的 抑制 物 (-)-6- 丁 子 香 烯 可 引诱 草 蛤 Chrysoperle carnea(Flint 等 ,1979)， 
IN RH SARS ANE RD RSPR (Pickett 等 ，1992)。 ZEMKE 
昔 蜂 Aphidius ervi 寄生 的 更 豆 姬 对 报警 信息 素 或 际 虫 接近 的 反应 比 未 被 寄生 的 要 低 得 
多 。 据 说 这 是 与 寄生 有 关 的 适应 性 自杀 行为 ( 指 被 寄生 个 体 发 育 受阻 ,行为 迟钝 ， 容易 受 
天 敌 侵 袭 ) 的 第 一 个 实例 (McAllister 和 Roitberg, 1987) HEB RE E AUIMERBUEE 
和 集 信息 素 (Payne 45,1984), RX Rhagoletis pomonella 的 示 踪 信息 过 (Prokopy 
和 Webster, 1978) 也 可 作为 其 拟 寄生 物 和 捕食 者 搜寻 寄主 的 线索 ,但 总 是 与 寄主 植物 挥 
发 性 化 合 物 混合 起 协同 作用 。 

许多 文献 报道 拟 寄 生物 和 捕食 者 受 植物 气味 的 引诱 。 早 期 的 报道 如 松树 a- Jka l 
Heydenia unica (Camors 和 Payne,1971), 烯 两 基 异 硫 和 氰 酸 酯 引诱 菜 蚜 蔓 蜂 (Diaretiella 
rapae) (Read 等 ,1970)。 蚜 草 蜂 Aphidius uzbekistanicus 和 A. ervi RAMA 
虫 产生 反应 ， 但 两 性 都 对 寄主 植物 气味 产生 反应 (Powell 和 Zhang, 1983), 近 几 年 的 
一 些 电 生 理 结 果 表明 ,天 敌 和 植 食性 昆虫 对 植物 气味 的 嗅觉 反应 谱 有 两 点 明显 不 同 ,《〈1) 
最 敏感 化 合 物 在 磋 原子 数 上 与 寄主 的 相 比 增加 了 1—2 个 ，(2) 对 植物 挥发 性 成 分 的 感觉 
PARE, (Ramachandran 和 Norris, 1991; Baehrecke 等 ,1989; 杜 永 均 ,1992)。 

以 后 的 工作 表明 ， 直 接 由 植物 释放 的 化 学 线索 ， 除 了 在 寄主 生境 定位 中 起 重要 作用 
(Vinson. 1981) 外 ,还 可 在 寄主 定位 中 起 重要 作用 (Lewis 和 Martin，1990)。 例 如 ,人 
工 损 伤 植 物 所 释放 的 化 学 物质 对 侧 沟 草 蜂 Microplitis croceipes (Eller ,1988) imt 
Campoletis sonoresis (Elzen 等 ,1983) 和 Coresia marginiveniris (Loke 等 ,1983) 表现 
出 正 的 趋 性 反应 。 但 更 普遍 的 是 寄主 活动 直接 引起 释放 的 化 学 物质 和 被 寄主 贮藏 或 改造 
的 化 合 物 是 重要 的 寄主 寻找 线索 。 在 许多 情况 下 ,寄生 蜂 喜 欢 选 择 寄主 损伤 的 植物 ,和 而 不 
是 人 工 损伤 的 植物 (Vinson, 1975, Lewis 和 Martin, 1990; Turlings 等 ，1990b)。 这 
表明 ,在 寄主 取 食 活动 下 直接 释放 的 挥发 性 化 学 线索 包括 植物 源 的 和 寄主 源 的 混合 物 。 寄 
生 夜 娥 科 幼 虫 的 C. marginiventris 能 够 区 分 不 同 幼虫 引起 的 损伤 (Turlings，1990a)。 

进一步 的 研究 发 现 ， 植 食性 昆虫 取 食 能 诱导 植物 主动 释放 挥发 性 次 生物 质 。 Dicke 
及 其 合作 者 发 现 棉 叶 螨 Teranychus urticae 取 食 金 甲 豆 植物 Phaseolus lunatus 使 其 主 
动 释放 未 取 食 和 人 工 损伤 植物 气味 中 不 存在 的 挥发 性 次 生物 质 (Dicke 和 Sabelis, 1988; 
Dicke 等 ,1990a、b)。 其 中 四 种 化 合 物 : 里 那 醇 《 反 )-8- 罗 勒 烯 、(3 反 )-4,8- 二 甲 基 -1， 
3,7- 千 三 烯 和 甲 基 水 杨 酸 酯 对 捕食 性 智利 小 钝 绥 螨 Phytoseiulus persimilis 3 5| STE FH 
(Dicke 45, 1990b), 因此 是 起 互 益 素 〈synomones) 的 作用 。 Turlings 等 证 实 玉 米 苗 
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Ze SEAS (Spodoptera exigua) 的 取 食 后 释放 大 量 的 蓝 类 挥发 性 成 分 ， 它 们 对 
C. marginiventris 有 引诱 作用 《Turlings 等 ，1990b、1991a、b)， 以 诱导 产生 的 11 种 
化 合 物 人 工 配 制 的 混合 物 也 具有 引诱 作用 ， 但 引诱 力 要 比 自然 混合 气味 弱 一 些 。 人 工 损 
伤 玉米 叶 并 没有 明显 释放 这 些 挥发 性 成 分 ， 除 非 在 损伤 部 位 加 入 幼虫 的 口腔 分 说 物 。 赤 
损伤 叶 不 管 是 否 用 口腔 分 刻 物 处 理 , 都 不 能 释放 大 量 的 蓝 类 物质 。 最 近 证 实 ,起 诱导 作用 
的 活性 物质 大 量 存在 于 昆虫 的 口腔 分 沁 物 中 (Turlings 等 ,1993) ,并且 与 昆虫 的 食料 来 
源 无 关 。 此 外 ,其 它 鳞 起 上 且 幼 虫 如 草地 粘 虫 8S. jrxgiperda、 美 洲 棉铃 虫 Helicoverpa zea, 
HARR Trichoplusia ni SE i AX ER Anticarsia gemmatalis 及 南美 沙漠 蝗 Schistocerca 
americana 的 口腔 分 这 物 同 样 诱 导 玉 米 苗 释放 大 量 的 挥发 性 成 分 ,因此 ,这 显然 是 植 食性 
昆虫 为 害 的 普遍 现象 (Turlings 等 ,1993)。 这 种 互 益 素 的 释放 并 不 限制 于 损伤 部 位 ， 而 
是 受 侵害 植物 整体 释放 , 即 也 包括 未 损伤 叶 《(Takabayashi 等 ,1991b; Turlings 和 Tumlin- 
son, 1992; Turlings 等 ，1992)。 植 物 叶 未 必 一 定 要 受 损 伤 才能 释放 挥发 性 气味 。 当 有 宛 
HSH OH RANE MeSH BRBAN . ,也 能 明显 释放 引诱 捕食 性 螨 多 4( 芭 78- 
4,8- 二 围 基 -1,3,7- 壬 三 烯 (Takabayashi 等 , 1991b)。Dicke 等 《1993) WESC Harr wate 
雪人 金 甲 豆 叶 后 释放 了 诱导 植物 产生 大 量 挥发 性 次 生物 质 的 诱导 物 进 入 放置 过 其 叶柄 的 水 
由, 当 未 侵害 叶 时 柄 放 人 此 水 中 后 ,未 侵害 叶 对 捕食 性 螨 类 也 有 较 强 的 引诱 作用 ， 其 强度 ， 
决定 于 棉 叶 数量 和 密度 , 螨 量 越 大 ,引诱 作用 越 强 。 他 们 的 实验 还 表明 ,从 每 一 片 叶 50 头 
峰 得 到 的 诱导 物 对 未 侵害 叶 的 诱导 作用 要 强 于 从 三 片 叶 各 17 头 螨 所 起 的 作用 ,这 涪 明 对 
植物 施加 的 生态 协 迫 强度 是 诱导 物 数 量 的 决定 因子 。 植 物 在 侵害 后 几 个 小 时 之 后 释放 气 
味 , 并 且 具 有 持续 性 的 特点 ,可 维持 几 小 时 或 几 天 ， 这 与 机 械 损 伤 所 产生 的 绿 寺 气味 不 一 
样 , 它 是 间断 性 的 ， 只 在 昆虫 取 食 时 释放 ， 一 停止 取 食 叶子 就 马上 不 丙 释 放 (Tumlinson 
等 ，1993b)。 植 物 挥发 性 成 分 的 整体 释放 灌 后 于 其 受 侵害 意味 着 这 是 一 个 主动 的 植物 内 
部 生理 和 生化 的 变化 过 程 ,而 且 植 物 整体 释放 与 引诱 寄生 蜂 时 间 相 巧合 ， 因 此 ,这 进一步 
证 实 了 植 食性 昆虫 取 食 诱 导 产生 了 对 植物 有 益 而 对 植 食性 昆虫 有 害 的 信号 物质 (Turlings 
和 Tumlinson, 1992; Tumlinson 等 ,1993b)。 

昆虫 取 食 诱导 植物 产生 引诱 天 敌 的 化 学 信息 素 具 有 普遍 性 (Whitman 和 和 Eller, 1990; 
Turlings 等 ， 1993), 至 今 在 其 它 一 些 昆虫 -植物 体系 中 也 得 到 了 证 实 。 但 在 某 些 体系 中 ， 
天 敌 利用 更 特异 的 信息 ，(1) 天 敌 可 以 区 别 同 种 植 食性 昆虫 侵害 的 不 同 植 物 〈《Dicke 等 ， 
1990b; Turlings 等 ，1990a), 甚至 不 同 的 植物 品种 《Dicke F, 1990b), (2) 可 以 区 别 
侵害 同 种 植物 的 不 同 覃 食性 昆虫 (Dicke，1988; Turlings 等 ,1990a)。 研 究 表明 ,这 些 传 
播 信息 具有 不 同 植 食性 昆虫 和 植物 互 作 特异 性 。 虽 然 诱导 产生 的 信息 素 是 植 食性 昆虫 种 
的 特异 性 ， 但 植物 在 植 食性 昆虫 侵害 诱导 产生 信息 素 中 起 重要 作用 (Dicke 和 Sabelis, 
1988; Dicke 等 ,1990a、b; Turlings 等 ,1990b; Takabayashi 等 ，1991a、 b>, FIni—# 
ii T.urticae 侵害 的 不 同人 苹果 品种 所 释放 的 挥发 性 混合 物 的 差异 比 一 个 品种 受 不 同 螨 类 
(T. urticae 和 Panonychus ulmi) 侵害 所 产生 的 挥发 性 混合 物 差异 要 大 得 多 ,而 三 神 伺 
HER EU SERRE T. urico 侵害 所 释放 混合 气味 之 闻 的 差异 更 大 ,包括 计量 
数量 差异 (Takabayashi 等 , 1991a)。 植物 气味 以 其 混合 物化 学 组 成 的 多 样 性 、 复 杂 性 
和 时 间 上 的 可 变性 而 著名 ,并 且 依 赖 于 栽培 条 件 (Masson 和 Mustaparta, 1990; Visser, 
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1986; Waterman 和 Mole, 1989)。 天 敌 可 能 通过 集中 检测 表现 特定 植物 - 植 食性 昆虫 组 
合 特征 的 有 限 刺激 化 合 物 而 解决 这 一 难题 ,经 历 在 其 中 起 重要 作用 (Lewis RI Tumlinson, 
1988; Turlings 等 ,1990a、b; Vet 和 Groenewold, 1990), 

未 损伤 植物 所 释放 的 挥发 性 成 分 较 少 , 这 可 能 是 一 种 生态 策略 ,这样 可 以 躲 过 植 食性 
昆虫 的 侵害 。 在 植物 遭 到 植 食性 昆虫 侵害 之 后 ， 植 物 挥发 性 成 分 的 含量 和 各 组 分 浓度 比 
例 改 变 可 以 直接 防御 昆虫 。 一 方面 ， 各 组 分 浓度 比例 改变 意味 着 植物 挥发 性 成 分 的 化 学 
关 纹 图 发 生 改 变 , 使 植 食性 昆虫 难以 识别 , 男 一 方面 ,可 能 有 一 些 驱 避 物 质 释 放 。 一 些 忒 
类 化 合 物 在 高 浓度 下 可 能 抑制 昆虫 取 食 或 对 昆虫 有 毒 《Turlings 等 , 1991b; Tumlinson 
等 ,1993b)， 此 外 可 以 作为 引诱 植 食性 昆虫 天 敌 的 信号 物质 。 最 近 的 报道 表明 ,在 飞行 箱 
双向 试验 中 ， 大 菜 粉 蝶 及 其 姜 便 对 Cotesia glomerata 的 引诱 作用 比 未 损伤 寄主 植物 要 
强 ， 但 远 远 低 于 人 工 损伤 和 植 食性 昆虫 损伤 的 植株 。 寄 主 积极 取 食 时 寄生 蜂 引 诱 作用 最 
HR (Steinberg 等 ，1993)。 因此 ，C. glomerata 解决 可 信和 性 -可 检测 性 的 方法 之 一 是 识 
别 寄主 取 食 植物 所 释放 的 化 学 信息 素 ， 而 寄主 及 其 产物 在 其 搜索 行为 中 并 非 太 重要 。 这 
样 ;寄生 蜂 的 嗅觉 闪 值 高 ,在 生态 上 具有 重要 意义 。 植 食性 昆虫 取 食 植物 后 诱导 释放 大 量 
的 挥发 性 成 分 以 激发 寄生 蜂 的 搜索 行为 ， 它 避免 了 在 无 寄主 的 寄主 植物 上 作 无 目的 的 搜 
索 。 

植 食性 昆虫 以 及 其 它 生 物 的 侵害 诱导 产生 的 挥发 性 次 生物 质 有 可 能 作为 植物 之 间 的 
通讯 信号 ， 以 便 使 同 种 植物 的 其 它 个 体 产生 阻止 植 食 幅 昆虫 产 卵 和 取 食 的 防御 反应 
(Baldwin 和 Schultz, 1983; Rhoades, 1985; Waterman 和 Mole, 1989)。 在 受 植 食性 
螨 类 侵害 植物 附近 的 植物 所 引诱 的 捕食 性 螨 类 比 对 照 (周围 无 侵害 植物 ) 要 多 (Dicke 等 ， 
1990b)。 因 此 ,诱导 信号 物质 还 影响 着 附近 植物 对 天 敌 的 行为 调控 。 此 外 ,植物 的 积极 防 
御 还 表现 在 植物 病原 物 关 系 上 ， 棉 花 植 株 接 受 被 病原 物 侵 染 的 同 种 个 体 的 气味 产生 酚 类 
化 合 物 而 阻止 病原 物 生长 (Zeringue, 1987), 

昆虫 对 植物 气味 的 学 习 

学 习 行 为 是 指 受 经 历 的 影响 而 发 生 的 比较 长 期 的 和 可 逆 的 行为 变化 (Papaj 和 Pro- 
kopy，1986、1989; Vet 和 Dicke, 1992), 

有 许多 文献 报道 取 食 经 历 对 植 食性 昆虫 寄主 选择 行为 的 影响 ， 探 讨 取 食 经 历 在 昆虫 
食性 演化 中 的 作用 和 地 位 CPapaj 和 Prokopy, 1986, 1989; Szentesi 和 Jermy, 1990), 
植物 化 学 成 分 是 由 多 组 分 组 成 ， 植 物 之 间 的 质量 差异 反映 在 植物 之 间 化 合 物种 类 的 差异 
和 各 化 合 物 浓度 比例 的 差异 , 取 食 经 历 可 以 改变 昆虫 对 寄主 化 学 刺激 的 反应 。 实 验证 明 ， 
经 历 对 植 食性 昆虫 寄主 选择 的 影响 是 通过 嗅觉 和 味觉 两 个 感觉 通道 来 影响 它 对 植物 化 合 
物 的 反应 ， 即 定向 和 接触 行为 都 受 经 历 的 影响 (Hanson 和 Dethier, 1973; Papaj 和 
Prokopy，1986)。 过 去 的 极 大 部 分 工作 集中 于 取 食 经 历 对 接触 行为 的 研究 上 ， 而 对 于 咱 
觉 定向 的 学 习 行为 研究 则 较 少 。 

植物 气味 组 分 是 易 变 的 ， 而 昆虫 则 是 以 学 习 行为 来 适应 植物 气味 化 学 指纹 图 的 这 种 
ANGMAR (Lo SIRES SSS Schistocerca americana 对 植物 气 昧 线索 的 条 件 化 学 
习 行 为 《Lee 等 ,1987)。 马 铃 慕 甲虫 的 取 食 经 历 增 加 了 它 对 寄主 植物 气味 的 嗅觉 行为 反 
应 (Visser 和 Thiery，1986)。 蜜 蜂 气 昧 学 习 行 为 的 研究 不 仅 在 基础 理论 上 而 且 在 人 工 
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调控 昆虫 传粉 的 应 用 上 具有 重要 意义 。 蜜 蜂 搜寻 花 的 行为 涉及 到 个 体 的 学 习 行 为 和 对 新 
成 员 的 信息 联系 。 当 蜜蜂 搜索 某 一 打 花 时 ， 它 把 视觉 和 嗅觉 信号 (条 件 化 刺激 ) 与 食物 奖 
党 一 一 主要 是 花蜜 ( 非 条 件 化 刺激 ) 联 系 起 来 。 蜜 蜂 记 住 了 条 件 化 刺激 ， 并 以 此 作为 重要 
的 定 同 线索 。 在 这 些 刺 激 中 ,对 嗅觉 信号 的 学 习 特 别 快 。 所 以 ,蜜蜂 的 搜寻 花蜜 行为 主要 
是 由 于 对 作为 化 学 感觉 线索 (嗅觉 和 味觉 ) 的 植物 他 感化 合 物 Callelochemicals) 的 条 件 化 
学 习 (Pham-Delegue 等 ,1990b)。 一 方面 ,通过 学 习 行 为 可 以 增加 蜜蜂 对 目标 植物 的 访 
问 次 数 ,提高 传粉 效率 。 另 一 方面 ,可 以 在 其 发 育 早 期 改变 嗅觉 嗜 寻 。 实 验 表 明 ， 在 蜜蜂 
沐 化 前 三 天 ,其 触角 系统 已 具有 嗅觉 功能 。 因 此 ,在 前 成 虫 期 至 成 虫 初期 给 予 嗅觉 巴 化 条 
件 可 以 影响 触角 的 嗅觉 敏感 性 (Masson 和 Arnold，1984) 和 触角 叶 的 突 触 密度 (Gascuel 
和 Masson, 1987)。 在 成 虫 初期 ,嗅觉 锌 化 可 诱导 对 刺激 气味 的 行为 变化 (Pham-Delegue 
等 ，1990a), 这 表明 , 在 敏感 期 噢 觉 环 境 的 变化 可 51 起 可 预见 和 持久 的 行为 变化 ,因此 可 
以 邯 虑 在 作物 传粉 中 的 应 用 可 能 性 ， 同 时 也 说 明 在 作物 育种 中 应 考虑 植物 成 分 对 传粉 昆 
RAIE Ho 

拟 寄生 物 和 捕食 者 寻找 寄主 同样 面 对 一 个 复杂 而 又 动态 的 化 学 环境 (Tumlinson 等 ， 
1993b)。 学 习 行 为 是 它们 有 效 搜索 寄主 .检测 重要 化 学 线索 的 一 种 重要 策略 ,经历 影响 天 
敌对 化 学 信息 素 的 反应 (Vet 和 Dicke，1992)。 以 前 的 工作 过 多 集中 于 天 敌对 寄主 源 化 
学 信息 素 ( 主 要 是 利 它 素 ) 的 学 习 行 为 研究 上 。 但 是 由 于 寄主 源 信息 素 是 最 可 信 的 信息 ， 
它们 紧密 地 与 寄主 的 物质 存在 联系 在 一 起 ， 是 高 强度 的 刺激 。 天 敌对 寄主 源 产 物 的 反应 
天 生 比 较 固定 和 强烈 ,所 以 学 习 行为 潜力 不 大 。 例如 ， 未 受 经 历 的 瓦 氏 肿 腿 蜂 Cephalo- 
nomia waterstont (Howard 和 Flinn，1990)〉 和 赤 眼 蜂 Trichogramma spp. (Thompson 
和 Stinner, 1990) 对 寄主 源 利 它 素 ( 尤 其 是 接触 利 它 素 ) 表 现 出 强烈 的 反应 。 一 些 报道 
表明 ， 经 历 没 有 影响 天 敌对 利 它 素 的 反应 ， 如 在 不 同 寄 主 上 人 饲养 的 微小 赤 眼 蜂 Tricho- 
gramma minutum 对 利 它 素 的 反应 不 受 影响 (Zaborski 等 ，1987)。 产 卵 经 历 也 不 影响 
J ZREREE T. evanescens ARM (Gardner 等 ，1986)。 同 样 ,一些 拟 害 生 物 对 利 它 素 的 
反应 不 可 或 只 可 作 轻 人 微 改变 (Howard 和 Flinn, 1990; Strand 和 Vinson, 1982; Loke 
和 Ashley，1984; Thompson 和 Stinner，1990，Weseloh，1987 )。 有 人 认为 , 天 敌对 利 
它 素 学 习 潜 力 的 程度 决定 于 寄主 专 一 程度 , 即 专 一 性 越 强 越 不 需要 学 习 (Luck 和 Uygun, 
1986), 

植物 气味 只 给 予 寄 主 存在 及 其 适宜 性 的 间接 信息 ,其 信息 可 信 性 较 差 ， 也 较 难 预测 。 
最 可 信 的 植 源 信 息 是 一 特定 的 食 草 者 取 食 诱导 产生 的 互 益 素 。 因 此 ， 天 敌对 植物 气味 的 
反应 可 塑性 较 大 ,起 初 反应 较 弱 ,尤其 是 那些 在 植 食性 阶层 是 专 一 性 的 而 在 植物 阶层 是 广 
谱 性 的 天 敌 。 这 样 ,与 它 对 利 它 素 的 固定 反应 截然 不 同 , 天 敌对 植物 气味 的 反应 确实 是 易 
变 的 ， 易 产生 学 习 行 为 。 天 敌 经 常 在 其 成 虫 寻 找 寄主 过 程 中 学 习 植 物 气味 ， 即 它 能 把 可 
信 的 寄主 源 信息 素 与 不 太 可 信 但 较 易 检测 的 植物 互 益 素 联系 起 来 一 一 条 件 化 学 习 。 在 长 
BR FESS Macrocentrus grandii (Ding 等 ，1989)，M. croceipes (Lewis 和 Tumlinson, 
1888), Wake C. marginiventris (Turlings 等 , 1990a,), Leptopilina heterotoma (Vet 和 
Groenewold, 1990), XR Diaeretiella rapae (Sheehan 和 Shelton, 1989) 等 中 得 
到 了 证 实 。 产 孵 期 间 的 条 件 化 刺激 强烈 地 影响 对 互 益 素 的 反应 (Ding 5€, 1989), Tri- 
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chogramma spp. 对 寄主 植物 气 昧 的 影响 受 产 卵 经 历 的 影响 ,这 与 对 接触 利 它 素 的 反应 不 
lal (Kaiser 等 ,1989)。 因 此 ，Vet 和 Dicke (1992) 认为 ,应 用 学 习 行 为 应 该 针对 调节 
天 敌对 植物 气味 的 反应 上 。 

一 些 拟 寄生 物 不 必 与 其 寄主 直接 埃 触 就 能 获得 学 习 行为 《Tumlinson 等 ,1992、1993 
a)o 但 M. croceipes 必须 经 触角 接触 寄主 凑 便 或 其 水 溶性 提取 物 之 后 才能 获得 学 习 行 为 ， 
其 关键 组 分 是 水 溶性 非 挥发 性 化 合 物 具 有 寄主 特异 性 ， 寄 生 蜂 必 须 把 挥发 性 化 合 物 与 非 
挥发 性 化 合 物 联 系 起 来 (Lewis 和 Tumlinson, 1988; Tumlinson 等 ，1993b)。 目前 还 
没有 报道 拟 寄生 物 对 植物 气味 的 习惯 化 学 习 (habituation)。 有 关 学 习 行 为 与 感觉 输入 之 
间 的 关系 还 没有 研究 。 可 能 捕食 者 的 化 学 感觉 受 体 敏感 性 受 经 历 的 影响 (Vet 和 Dicke, 
1992), L. heterotoma 由 于 条 件 化 学 习 对 气味 的 行为 反应 发 生变 化 与 其 嗅觉 受 体 神经 元 
敏感 性 变化 有 关 ， 这 表明 条 件 化 学 习 不 必 仅 仅 局 限于 脑 部 的 加 工 处 理 《Vet 等 ，1990)。 
此 外 必须 说 明 的 是 ,在 拟 寄 生物 所 能 反应 的 刺激 范围 内 ,学 习 可 能 提高 它 对 一 定 刺激 物 的 
反应 ,但 并 不 是 对 所 有 刺激 提高 的 幅度 都 一 样 。 换 句 话 说 ,不 管 学 习 的 程度 如 何 ， 一 些 刺 
激 总 是 比 另 一 些 刺 激 更 能 激 起 反应 。 拟 寄生 物 不 能 学 习 它 不 能 检测 到 的 刺激 。 因 此 ， 遗 
传 作用 限制 拟 寄 生物 所 检测 的 刺激 和 学 习 能 力 《Tumlinson 等 ，1992)。 在 这 一 限制 内 ， 
学 习 在 其 寻找 寄主 过 程 中 起 重要 作用 。 

天 敌对 植物 气味 的 学 习 行为 研究 在 生 防 中 具有 重要 意义 ， 尤 其 是 在 天 敌 的 人 工 饲 养 
繁殖 和 释放 技术 中 。 在 实验 室内 ,通过 训练 可 以 增强 其 对 目标 刺激 物 的 反应 ,也 可 使 拟 寄 
生物 提前 进入 搜索 状态 如 免 逃 散 , 增 强 拟 寄 生物 的 搜索 效率 ,最 终 提高 寄生 率 和 捕食 率 。 

结语 和 展望 

昆虫 与 植物 关系 不 仅 包括 植物 和 植 食性 昆虫 或 与 传粉 昆虫 之 间 的 关系 ， 也 包括 与 第 
三 营养 阶层 之 间 的 关系 。 基 于 二 个 营养 阶层 的 生态 学 模型 所 提供 的 重要 概念 尚 需 补充 更 
广泛 的 生态 学 基础 .植物 挥发 性 次 生物 质 参 与 调控 昆虫 的 各 种 行为 ,包括 取 食 、 交 配 、 篆 集 、 
示 踪 、 报 警 等 行为 植 食性 昆虫 诱导 植物 释放 植物 挥发 性 成 分 的 间接 防御 是 植物 防御 系统 
中 的 一 个 重要 组 成 部 分 ,但 目前 的 研究 还 只 是 初步 的 ,对 这 一 -领域 的 深入 研究 在 害虫 综 防 
中 具有 广阔 的 应 用 前 景 。 植 物 是 一 个 非常 异 质 的 化 学 环境 ,在 这 样 复杂 的 动态 系统 中 应 以 
植物 作为 核心 来 考虑 。 昆 虫 对 于 植物 的 变异 可 通过 学 习 行 为 来 适应 是 一 种 重要 的 适应 策 
略 6 有 关 昆 虫 的 学 习 行 为 研究 国际 上 已 十 分 活跃 。 系 统考 虑 植 食性 昆虫 植物 和 天 敌 三 重 
关系 是 昆虫 植物 关系 研究 发 展 的 趋势 ,也 是 化 学 生态 学 的 发 展 主流 。 | 

理解 昆虫 识别 化 学 信息 素 机 理 对 于 利用 化 学 信息 素 进行 害虫 防治 至 关 重要 。 化 学 识 
别 始 于 嗅觉 受 体 ,但 目前 关于 植物 气味 组 成 、 化 学 感觉 和 行为 学 研究 仍 处 于 积累 阶段 。 昆 
虫 嗅 觉 编 码 和 信息 加 工 处 理 的 研究 仅 局 限于 少数 昆虫 ,而 且 是 初步 的 。 然 而 ,其 重要 性 不 
仅仅 是 解析 昆虫 的 寄主 寻找 机 理 ,而 且 昆 虫 是 研究 动物 神 泽 生理 的 理想 实验 材料 ,对 一 些 
重要 问题 的 探索 将 有 助 于 揭示 人 类 脑 的 奥秘 。 因 此 ,今后 必 将 得 到 人 们 的 进一步 重视 ,这 
一 研究 是 昆虫 学 中 除 分 子 昆虫 学 外 的 又 一 重要 领域 。 在 较 近 时 期 内 ， 植 物 活性 物质 的 生 
物 合 成 机 理应 得 到 重视 。 更 进一步 ,一 旦 植物 化 学 和 昆虫 化 学 感觉 机 理 得 到 解释 ,全 面 考 
虑 植物 对 植 食性 昆虫 ,包括 传粉 昆虫 和 天 敌 的 作用 机 理 ,就 可 以 通过 植物 遗传 育种 或 基因 
工程 改良 植物 品种 ,从 而 达到 害虫 综合 治理 的 目的 。 通 过 喷 施 生物 活性 物质 于 作物 上 ,可 
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以 提高 授粉 昆虫 或 天 敌 的 搜索 效率 。 因 此 ,在 近期 内 ， 研 究 授粉 昆虫 和 天 敌对 植物 气味 ， 
尤其 是 植物 互 益 素 的 学 习 行 为 ， 将 有 助 于 探索 利用 化 学 信息 冤 提 高 作物 授粉 和 生物 防治 
效率 ,同时 , 探 明 植物 气味 和 昆虫 信息 素 的 协同 作用 可 进一步 改进 利用 昆虫 信息 素 控 制 害 
Ho | 
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THE ROLE OF PLANT VOLATILES IN TRITROPHIC 
INTERACTIONS AMONG PHYTOPHAGOUS 
INSECTS, THEIR HOST PLANTS AND 
NATURAL ENEMIES 


Dv Yonc-}un Yan Fu-sHUN 
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This paper is a review on recent progress in the researches on the role played 
by plant volatiles in tritrophic interactions among phytophagous insects, their host 
plants and natural enemies. It summarizes information in the following areas: 1. the 
physica] and chemical characteristics of plant volatiles, 2. the role of plant volatiles 
in host selection of phytophagous insects and their natural enemies, their reception by 
olfactory receptors, and the olfactory code and information processing of stimulating 
signals, 3. synergism of plant volatiles with insect pheromones, 4. production of 
plant volatiles induced by herbivore-feeding and their significance in the indirect 
defence of host plants, and 5. odor learning of phytophagous insects and their natural 
enemies. Presumably to understand the plant volatiles and their role in the interac- 
tions can provide the basis in the design of some types of program for insect pest 
control. Possible application in future pest control is discussed. 
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